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Este trabalho objetivou estudar o desempenho ecofisiológico de matrizes de Mabea 
fistulifera em resposta as variações das condições ambientais e disponibilidade de 
recursos que ocorrem ao longo de um gradiente de altitude de 535 m (399 a 934 m). O 
estudo foi realizado em áreas de regeneração florestal de Floresta Atlântica, 
caracterizada pela fitofisionomia Floresta Estacional Semidecidual, na região do 
Caparaó-ES. A identificação e marcação das 29 matrizes ocorreu em outubro de 2013, 
juntamente com a coleta de material vegetal. As análises morfofisiológicas foram 
realizadas em março de 2014, após o período de máximo crescimento vegetativo. No 
final do período reprodutivo, frutos foram coletados para a determinação de 
características biométricas e desempenho germinativo. As matrizes apresentaram em 
média 5 frutos por cacho e frutos com massa seca de 1,7 g. As sementes apresentaram 
volume médio de 227,8 mm3 e massa seca de 83,3 mg.  Com relação à partição de 
biomassa seca dos frutos, cerca de 85% estava particionada para o pericarpo e 15% 
particionada para as sementes. A germinação variou de 2 a 92%, enquanto que o índice 
de velocidade de germinação de 0,34 a 2,19. As características biométricas de frutos e 
sementes não foram associadas diretamente com a altitude de estabelecimento das 
matrizes. O desempenho germinativo (germinação e vigor) esteve estreitamente 
relacionado a proporção da biomassa seca do fruto particionada para as sementes e 
apresentou uma relação positiva com a variação da altitude. As características 
morfofisiológicas foram avaliadas e relacionadas com a altitude, disponibilidade de 
nutrientes no solo (fósforo disponível e soma de bases) e com fatores intrínsecos de 
cada planta matriz (índice de exposição da copa e diâmetro do caule). Entre as 
características avaliadas, a relação entre a área foliar e a área de xilema ativo de ramos 
(morfológica) e a condutância estomática (fisiológica), foram as que apresentaram 
maior variabilidade entre as matrizes. Regiões localizadas em maiores altitudes foram 
associadas com a diminuição da disponibilidade de nutrientes no solo e, matrizes que se 
estabeleciam nessas regiões, apresentaram maiores valores de área foliar específica e 
razão de área foliar. Matrizes de M. fistulifera apresenta plasticidade fenotípica em 
características morfofisiológicas em resposta à variação de altitude, associada com 
alterações na disponibilidade de água e nutrientes. 




This work aimed to study the ecophysiological performance matrices of Mabea 
fistulifera in response to changes in environmental conditions and availability of 
resources that occur along an elevation gradient of 535 m (399-934 m). The study was 
conducted in forest regeneration areas of the Atlantic Forest, characterized by 
vegetation type Forest Semideciduous in Caparaó-ES region. The identification and 
marking of 29 matrices occurred in October 2013, along with the collection of plant 
material. The morphological and physiological analyzes were carried out in March 
2014, after the period of maximum vegetative growth. At the end of the reproductive 
period, fruits were collected for the determination of biometric features and germination 
performance. Matrices showed an average of 5 fruits per bunch and fruit with dry mass 
of 1.7 g. The seeds an average volume of 227.8 mm3 and dry weight of 83.3 mg. With 
the dry biomass of fruits partition, approximately 85% was partitioned in the pericarp 
and 15% partitioned to the seeds. Germination ranged 2-92%, while the germination 
speed index from 0.34 to 2.19. The fruits of biometrics and seeds were not associated 
directly with the altitude of establishment of headquarters. The germination 
performance (germination and vigor) was closely related to the proportion of dry 
biomass partitioned fruit for seed and showed a positive correlation with the change in 
altitude. The morphological and physiological characteristics were evaluated and related 
to altitude, nutrient availability in the soil (available phosphorus and sum of bases) and 
intrinsic factors of each plant matrix (Cup exposure index and stem diameter). Among 
the characteristics evaluated, the relationship between leaf area and xylem area active 
branches (morphology) and stomatal conductance (physiological), showed the highest 
variability between the arrays. Regions located at higher altitudes were associated with 
decreased availability of nutrients in the soil, and arrays that were established in these 
regions had higher specific leaf area values and leaf area ratio. M. fistulifera arrays 
presents phenotypic plasticity in morphological and physiological characteristics in 
response to changes in altitude, associated with changes in the availability of water and 
nutrients. 
keywords: ecophysiology; oilseed; germination; photosynthesis. 
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Considerando as projeções climáticas adotadas pelo IPCC (2007) e tomando como 
referência o ano de 1990, estima-se que a temperatura média global deva aumentar, nos 
próximos 100 anos, entre 1,4ºC (cenário otimista) a 5,8ºC (cenário pessimista). 
Medições das condições climáticas globais revelaram que a última década (2000-2009) 
apresentou as maiores temperaturas, onde, 2009 foi o ano mais quente desde 1970, com 
o aumento médio de 0,95ºC (Arndt et al., 2010). Especificamente, destaca-se que 
regiões tropicais poderão ser ainda mais impactadas, podendo a temperatura média 
aumentar em torno de 2 a 6ºC até o final deste século (Magrin et. al., 2007).  
Temperaturas mais altas, associadas com maior duração da estação seca, poderão 
aumentar a frequência de estiagens sazonais rigorosas, afetando a integridade ambiental 
dos biomas brasileiros, em particular os predominantemente florestais, como a Mata 
Atlântica (Marengo et al., 2009). Neste contexto, a biodiversidade poderá ser afetada na 
medida em que as espécies responderem aos novos regimes climáticos. Um estudo, 
realizado com 38 espécies arbóreas típicas da Mata Atlântica, considerando o cenário 
otimista, constatou que haverá redução de 30% da área hoje ocupada pela Mata 
Atlântica. Para o cenário mais pessimista, esta redução poderá atingir 65% (Colombo & 
Joly, 2010). 
Mudanças climáticas poderão afetar não só o limite de biomas, mas também a 
distribuição das espécies (Marques & Joly, 2000; Aleixo et al., 2010). Principalmente a 
distribuição das espécies arbóreas da Mata Atlântica, que estão diretamente 
correlacionadas com as características climáticas, como a temperatura e a precipitação 
(Torres et al., 1997). Apesar da sua importância, o conhecimento dos impactos das 
mudanças climáticas sobre a biodiversidade é ainda muito limitado (Grelle et al., 2009) 
ou praticamente inexistentes (Vale et al., 2009). Assim, há muitas incertezas sobre como 
espécies arbóreas e os ecossistemas vão responder aqueles impactos. Destaca-se que a 
Mata Atlântica é classificada como um dos três hotspots de biodiversidade mais 
vulneráveis às mudanças climáticas (Béllard et al., 2014). 
As espécies poderão deslocar-se de seus habitats, colonizarem outras áreas, 
reduzirem ou aumentarem suas áreas de ocorrência, ou até mesmo, se extinguirem 
devido a diversos fatores bióticos e abióticos (Scarano & Ceotto, 2015). Dentre eles, 
destacam-se as interações intra e interespecíficas (relações de simbiose, polinização, 
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dispersão e predação) (fatores bióticos), além de fatores edáficos (composição química e 
a estrutura do solo) e os climáticos (água, luz e temperatura) (abióticos) (Béllard et al., 
2014).  
O fator climático condiciona a evolução e adaptação da biodiversidade. 
Entretanto, a rapidez em que as mudanças relacionadas com o aquecimento global estão 
ocorrendo, dificultam os processos evolutivos e adaptativos (Siqueira, 2010). O 
aumento de temperatura tem provocado impactos principalmente na biodiversidade dos 
trópicos, devido à pouca variação térmica existente em algumas regiões, e isso acarreta 
na diminuição da capacidade adaptativa (Laurance, 2009; Gottfried et al., 2012). 
Com o aquecimento da Terra, espera-se que várias espécies migrem para maiores 
latitudes e/ou altitudes em busca de temperaturas mais próximas da sua condição natural 
(Malhi & Phillips, 2004). Gradientes de altitude apresentam naturalmente diferentes 
sítios de temperatura, ocorrendo a diminuição média de 0,55ºC a cada 100 m (Ozenda & 
Bormann, 1991). A intensidade e a qualidade da radiação solar, também podem ser 
afetadas pela variação da altitude. Entretanto, o efeito da altitude é mais relevante sobre 
a temperatura do que para a radiação solar. O uso de gradientes de altitude nos trópicos 
é, portanto, uma ferramenta poderosa para a compreensão da influência da temperatura 
sobre a biodiversidade em ecossistemas tropicais (Malhi et al., 2010). 
Dentre os fatores que contribuem para o aquecimento da Terra, acredita-se que o 
aumento da concentração atmosférica de dióxido de carbono (CO2), devido, em parte, à 
utilização crescente de combustíveis fósseis (Pettersson & Harvey, 2010), seja o 
principal (Escobar et al., 2009). A partir dessa problemática, têm-se buscado novas 
fontes de energia que sejam renováveis e ambientalmente limpas. Dentre elas 
encontram-se os biocombustíveis gerados a partir dos mais variados tipos de matéria-
prima, como a cana-de-açúcar, plantas oleaginosas, gorduras animais, e outras fontes de 
matéria orgânica (Nass et al., 2007), incluindo as promissoras pesquisas com microalgas 
biocombustíveis (Greenwell et al., 2010). Como exemplos de biocombustíveis têm-se o 
bioetanol, biometanol, biogás e o biodiesel. 
A utilização do biodiesel em substituição ao óleo diesel mineral, leva a redução na 
emissão de CO2, e de gases e partículas que são diretamente nocivas ao meio ambiente e 
à saúde humana. No Brasil, a matéria-prima para produção de óleo encontra-se 
fortemente concentrada na cultura de soja, além de outras oleaginosas tradicionais, que 
contribuem com a produção em menor escala, como: mamona, algodão, girassol, canola 
e amendoim (Nass et al., 2007). Entretanto, existem diversas espécies oleaginosas 
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disponíveis para serem usadas na produção de biodiesel e outras tantas que estão sendo 
estudadas como fontes potenciais de matéria-prima (Pompelli et al., 2011). Dentre as 
espécies nativas da flora brasileira com potencial para a produção de biodiesel, destaca-
se a espécie Mabea fistulifera Mart. Pertencente à família Euforbiacea, essa espécie 
possui sementes que apresentam em torno de 40% de óleo (Pereira, 2007; Neta et al., 
2012). 
A espécie M. fistulifera, popularmente conhecida como “canudo-de-pito”, é uma 
árvore nativa do Cerrado brasileiro e de sua transição para Floresta Estacional 
Semidecidual. Sua ocorrência se dá na região sudeste, principalmente nos estados do 
Rio de Janeiro, São Paulo e Minas Gerais. É uma planta arbórea, característica de 
vegetação secundária e terrenos arenosos com alta disponibilidade de radiação. 
Normalmente apresenta padrão de distribuição agregada em bordas de mata e em locais 
com impacto antrópico acentuado. É uma árvore com altura variando de 6 a 15 metros 
com o tronco de até 30 cm de diâmetro (Coqueiro et al., 2007).  
É uma espécie monóica, auto incompatível (Vieira et al., 1996), com floração 
ocorrendo normalmente de fevereiro a junho, atingindo o pico entre abril e maio, 
período que corresponde ao início da estação de seca (Lorenzi, 2014). Assim, por 
produzir grande quantidade de pólen e néctar, exerce grande atração sobre muitas 
espécies de animais (Vieira et al., 1996; Olmos & Boulhosa, 2000), como macacos, 
morcegos, gambás, aves e insetos (Daud et al., 2004).  A maturação de seus frutos 
normalmente ocorre a partir de setembro, prolongando-se até outubro. Seus frutos são 
do tipo tricoca, subgloboso, levemente tri-sulcado, com pericarpo trincado e sementes 
de oblongas a obovoides (Vieira et al., 1996), caracterizados por sua deiscência 
explosiva (Lorenzi, 2014).  
Destaca-se que as espécies nativas poderão, em parte, substituir as espécies 
exóticas na oferta de matéria-prima para a produção de biodiesel, no entanto, necessitam 
ser domesticadas. O desconhecimento de aspectos ecofisiológicos das espécies nativas 
impede que as mesmas sejam usadas mais intensivamente (Sarmento & Villela, 2010). 
Assim, os estudos dos aspectos ecológicos e fisiológicos das espécies devem-se iniciar 
com a unidade de produção básica das árvores que é a semente. As características de 
frutos e sementes, como morfologia e a composição química podem ser avaliados para o 
conhecimento da divergência genética entre os diferentes indivíduos de uma mesma 
população (Kageyama et al., 2003). Em populações naturais de plantas de regiões 
tropicais, nota-se que grande parte da variabilidade genética é preservada dentro das 
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populações (Kageyama et al., 2003; Gois, 2014), assim como verificada para a espécie 
M. fistulifera (Goulart et al., 2005). 
A variabilidade em características morfofisiológicas entre populações pode ser 
resultado da pressão ambiental e de fatores genéticos. Estudos de divergência em 
características reprodutivas, morfológicas e fisiológicas podem indicar as diferentes 
estratégias adotadas por uma dada espécie, buscando a sobrevivência e o sucesso 
reprodutivo. Assim, este trabalho avaliou características biométricas de frutos/sementes 
e o desempenho germinativo (Capitulo 1), assim como às características funcionais 
integradoras relacionadas com balanço de carbono e uso da água (Capitulo 2) da 
espécie M. fistulifera, com o objetivo de avaliar o desempenho ecofisiológico de 
matrizes de M. fistulifera em resposta as variações das condições e disponibilidade de 
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Biometria e desempenho fisiológico de sementes de Mabea fistulifera ao 





A altitude exerce influência direta sobre os fatores abióticos, por isso, é um dos 
principais fatores determinantes no desempenho ecofisiológico de uma planta. Alguns 
autores defendem que espécies com sementes relativamente grandes e com alto 
conteúdo energético como é o caso da Mabea fistulifera, o aumento da altitude levará a 
produção de sementes menores e, portanto, com menor qualidade fisiológica. Então, 
este trabalho teve como objetivo avaliar a biometria e o desempenho fisiológico de 
sementes de M. fistulifera ao longo de um gradiente de altitude de 535 m. Para isso, 
avaliou-se de 29 matrizes quanto ao número de frutos por cacho, massa seca do fruto, 
massa seca da semente, fração de massa seca alocada em pericarpo, fração de massa 
seca alocada em semente, volume da semente, germinação e índice de velocidade de 
germinação. As médias das matrizes foram agrupadas pelo teste de Scott-Knott a 5% de 
probabilidade, foram realizados ainda o teste de agrupamento pelo método ligação 
completa, análise de componentes principais e ainda a correlação linear de Pearson. Os 
resultados então, mostraram que o aumento da altitude não teve interferência no 
tamanho dos frutos e sementes, e nem na quantidade de frutos produzidos. O alto IVG 
associado ao aumento de altitude, ocorreu devido a capacidade de enchimento das 
sementes, que são afetados por fatores intrínsecos da planta mãe em relação a produção 
e disponibilidade de fotoassimilados.  
 





Mabea fistulifera Mart. (Euphorbiaceae) é uma espécie com produção de 
sementes oleaginosas, é uma planta arbórea, monoica e lactescente e mede de 4 a 8 m de 
altura (Lorenzi, 2014). Floresce durante o período de baixa disponibilidade hídrica e, 
consequentemente, de escassez de alimentos para a fauna. Por produzir pólen e néctar 
em abundância, muitos animais dependem dessa espécie como fonte alternativa de 
alimento (Viera et al., 1996). A maturação fisiológica das sementes ocorre normalmente 
de setembro a outubro, produzindo grande quantidade de frutos. Os frutos são globosos, 
capsulares do tipo tricoca, com deiscência explosiva, sendo uma semente por coca e, 
portanto, três sementes por fruto. 
As sementes são oblongas a obovóides com carúncula situada no hilo (Lorenzi, 
2014) e possuem teor de óleo de aproximadamente 40% (Pereira, 2007; Neta et al., 
2012). Por ser uma espécie adaptada a solos arenosos com baixa fertilidade e alta 
acidez, é muito utilizada em projetos de recuperação de áreas degradadas (Daud & 
Feres, 2004), além disso, apresenta potencial para produção de celulose (Gomide et al., 
1975) e biodiesel (Pereira, 2007; Neta et al., 2012). Normalmente é encontrada agregada 
em bordas de mata e locais com grande impacto antrópico, ocorrendo em todos os 
estados da região sudeste do Brasil, sendo amplamente encontradas no Cerrado e na 
Floresta Atlântica (Lorenzi, 2014). 
Dentre os fatores que influenciam na distribuição de espécies arbóreas na Floresta 
Atlântica destaca-se o relevo, sendo a altitude um dos principais atributos (Silva et al., 
2007). A altitude é um dos fatores determinantes no desempenho ecofisiológico de uma 
planta, por exercer influência direta sobre fatores abióticos (Joët et al., 2010). Regiões 
de elevada altitude são consideradas mais homogêneas, com maior possibilidade de 
ocorrência de estresses por apresentarem, principalmente, diminuição da disponibilidade 
hídrica e temperatura (Zhu et al., 2010). Além disso, a presença constante de neblina, 
comum em regiões de altitudes elevadas, diminui significativamente a quantidade de 
radiação solar, fundamental para o processo fotossintético, o que consequentemente, 
limitará a produção de fotoassimilados (Graham et al., 2005; Long et al., 2006).  
A qualidade fisiológica de uma semente está diretamente associada com a 
capacidade germinativa e vigor (Sundaresan, 2005). Em muitas espécies florestais, o 
tamanho da semente é considerado um indicativo de sua qualidade fisiológica (Santos et 
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al., 2009). Entretanto, a alta variabilidade genética devido ao estágio relativamente 
selvagem e sem domesticação, aliado à alogamia tem sido apontado como a principal 
causa da grande variação na qualidade fisiológica de sementes de espécies florestais 
nativas do Brasil (Santos et al., 2009). Além disso, as condições ambientais que as 
plantas matrizes estavam submetidas durante o período de crescimento reprodutivo 
associada a alta variabilidade genética, são as principais causas da variação 
intraespecífica no tamanho da semente (Matilla, 2005). 
O tamanho de uma semente é associado com a quantidade de reservas disponível, 
fundamental para o sucesso reprodutivo, durante o estabelecimento de plântulas 
(Coomes & Grub, 2003). Em geral, espécies que possuem sementes pequenas 
apresentam a produção de um número maior de sementes, que serão mais facilmente 
dispersas, entretanto, com uma menor qualidade fisiológica (Cornelissem, 1999). 
Diferentemente, sementes maiores receberão uma maior quantidade de fotoassimilados 
durante o seu desenvolvimento, possuindo embrião bem formado e com maior 
quantidade de substâncias de reserva sendo, consequentemente, as mais vigorosas 
(Oliveira et al., 2005). Além disso, a maior quantidade de reservas aumentará a 
probabilidade de sucesso reprodutivo, pois permitirá a sobrevivência do embrião 
durante um maior período de dormência, caso a semente esteja sob condições que não 
favoreçam a germinação e o estabelecimento de plântulas (Malavasi & Malavasi, 2001; 
Oliveira et al., 2005). 
O efeito da altitude sobre o tamanho da semente (massa seca), têm sido estudado, 
mas os resultados são conflitantes. Em sua maioria interespecífico e não revelam um 
padrão consistente (Qi et al., 2014). Duas hipóteses são postuladas na literatura: 
Hipótese de tolerância a estresses e Hipótese de restrições energéticas. A hipótese de 
tolerância e estresse, preconiza que com o aumento da altitude haverá aumento do 
tamanho da semente, dado que, sementes maiores apresentam vantagens durante o 
estabelecimento de mudas em condições estressantes (Boulli et al., 2001; Pluess et al., 
2005). A hipótese de restrições energéticas, postula que com o aumento da altitude o 
processo fotossintético será intensamente limitado, diminuindo a disponibilidade de 
fotoassimilados para suprir o crescimento das sementes, havendo assim, a produção de 
sementes menores (Bu et al., 2007). 
A relação direta entre a massa seca de semente com a altitude poderá ser 
influenciada por fatores que poderão covariar juntamente com a variação de altitude 
(Gou et al., 2010). Fatores intrínsecos a planta matriz, que afetam diretamente a massa 
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seca das sementes, como por exemplo o tamanho e o número de sementes por fruto 
(Bolmgren & Cowan, 2008), poderão ser influenciados pela variação de altitude 
confundindo o efeito direto da altitude sobre a massa seca de sementes. Destaca-se 
ainda que as hipóteses que relacionam o efeito da altitude com o tamanho de sementes 
não consideram a qualidade fisiológica das sementes formadas e foram estabelecidas 
considerando principalmente o comportamento de espécies herbáceas e/ou provenientes 
de ecossistemas temperados. Até o momento, poucos trabalhos relacionaram o efeito da 
variação de altitude sobre o tamanho e a qualidade fisiológica de semente de espécies 
arbóreas nativas de florestas tropicais. 
Acredita-se que ao longo do gradiente de altitude as variações nas condições 
ambientais e na disponibilidade de recursos influencie a produção de fotoassimilados, 
assim, regiões com ganho de altitudes serão mais limitantes. Então, por possuírem 
sementes com alto conteúdo energético e, portanto, alta demanda para a formação de 
suas sementes, matrizes de M. fistulifera apresentarão sementes menores e, 
consequentemente, com menor qualidade fisiológica quando localizadas em altitudes 
mais elevadas. Por isso, este trabalho, objetivou avaliar a biometria e a qualidade 
fisiológica de sementes de M. fistulifera ao longo de um gradiente de altitude. Assim, 
foram avaliadas 29 matrizes de M. fistulifera localizadas em fragmentos de Floresta 
Atlântica (Floresta Estacional Semidecidual) ao longo de um gradiente de altitude de 




MATERIAL E MÉTODOS 
 
O estudo foi realizado em áreas de regeneração florestal da Mata Atlântica na 
região do Caparaó-ES em um gradiente de 535m com vegetação caracterizada pela 
fitofisionomia Floresta Estacional Semidecidual nos municípios de Alegre, Guaçui e 
Iúna. Segundo a classificação de Köppen (1918), o clima da região é do tipo Cwb, 
caracterizado pelo inverno seco e verão moderadamente quente e chuvoso. De maneira 
geral, a topografia da região possui relevo bastante acidentado, intercalada por 
reduzidas áreas planas. 
A identificação e marcação das matrizes de M. fistulifera ocorreu em outubro de 
2013, juntamente com a coleta de material vegetal. Inicialmente, as matrizes de M. 
fistulifera (29) foram caracterizadas pela localização (latitude e longitude) e altitude 
(Tabela 1). As coordenadas geográficas (latitude e longitude) e a altitude foram 
determinadas com GPS (Etrex, GARMIN®, Olathe, USA). As análises biométricas 
foram realizadas no Laboratório de Botânica/CCA-UFES e o desempenho germinativo 
foi conduzido no Laboratório de Sementes/CCA-UFES. 
Para avaliação das características biométricas, em cada matriz os cachos 
contendo os frutos (Figura 1) foram coletados ao longo de toda copa com auxílio de um 
podão e, posteriormente, separados em quatro lotes (repetições) e imediatamente 
transportados para o Laboratório de Botânica.  
O número de frutos por cacho (NFC) foi determinado em cinco cachos por 
repetição escolhidos aleatoriamente durante a coleta. Para deiscência dos frutos, os 
cachos foram acondicionados em sacolas de papel e secos à sombra. Após a deiscência 
dos frutos, os pericarpos e as sementes foram separados por repetição e secos em estufa 
de circulação forçada à 72ºC até a massa constante. Posteriormente, a massa seca de 
cada material vegetal foi determinada em balança analítica (0,0001 g). Após a obtenção 
da massa seca dos pericarpos (MSEr), massa seca das sementes (MSSr) e do número de 
frutos (NFR=NFC*5) e sementes (NFS=NFR*3) por repetição determinou-se a massa 
seca do fruto [MSF=(MSEr+MSSr)/NFR], massa seca de uma semente 
(MSS=MSSr/NSR), fração da massa seca do fruto particionada para os pericarpos 






Figura 1. Cachos e frutos de Mabea fistulifera. A linha tracejada vermelha indica a 
região onde foi realizado o corte durante a coleta 
 
Para determinação do volume da semente (VOL) determinou-se o comprimento 
(medido da base ao ápice, incluindo a carúncula), a largura e a espessura (medidas na 
linha mediana da semente) das sementes com auxílio de um paquímetro digital. 
Posteriormente foi calculado o índice de volume, multiplicando os valores de 
comprimento, largura e espessura.  
A determinação da germinação (GER) e do índice de velocidade de germinação 
(IVG) foram feitas em sementes obtidas após a deiscência dos lotes de frutos à sombra. 
A GER foi determinada em quatro repetições de 25 sementes, dispostas em placas de 
Petri utilizando com substrato papel “germitest”. O substrato foi umedecido com água 
destilada na quantidade equivalente a três vezes a massa seca do papel. Após a 
semeadura, todos os substratos foram mantidos em câmaras de germinação tipo BOD 
com temperatura de 30°C em luz constante. As avaliações foram feitas diariamente até 
o encerramento do teste ao 14º dia, quando todas as sementes já haviam germinado, ou 
quando as remanescentes apresentavam-se deterioradas. Os resultados de GER foram 
expressos em percentagem de plântulas com raiz bem desenvolvida. 
O IVG foi determinado concomitante com o teste de GER, computando-se 
diariamente, no mesmo horário o número de sementes que apresentaram protrusão da 
raiz primária com raiz bem desenvolvida. O IVG foi calculado pelo somatório do 
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número de sementes germinadas a cada dia, dividindo pelo número de dias transcorridos 
entre a semeadura e a germinação, de acordo com a fórmula de Maguire (1962). 
Para descrever o comportamento e a variação que estava ocorrendo em cada uma 
das características avaliadas, foi calculado a média e o coeficiente de variação. 
Posteriormente, a normalidade dos dados foi avaliada pelo teste de Shapiro-Wilk. 
Quando o teste F detectou diferenças significativas, as médias foram agrupadas pelo 
teste Scott-Knott à 5% de probabilidade, realizado através do pacote estatístico 
SISVAR. Para estudar a relação entre as características biométricas e germinativas, 
além do padrão de distribuição das matrizes, os dados foram padronizados pelo método 
de dispersão ‘standardize’ e, posteriormente, foi realizada a análise de componentes 
principais (ACP). Para verificar o agrupamento de matrizes, foi realizada a análise de 
agrupamento pelo método de ligação completa a partir da distância euclidiana. O efeito 
da altitude sobre o tamanho e qualidade fisiológica da semente foi estudado através da 
técnica de correlação linear de Pearson. Todas as análises foram feitas utilizando o 
software R version 3.1.2, utilizando os pacotes “pgirmess”, “vegan” e “corregran”. 
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Tabela 1. Coordenadas geográficas (latitude e longitude) e a altitude de 29 matrizes de 










1 20º 45,2' 41º 33,5' 399 Alegre 
2 20º 45,4' 41º 33,5' 513 Alegre 
3 20º 45,7' 41º 33,5' 543 Alegre 
4 20º 45,7' 41º 33,5' 549 Alegre 
5 20º 45,7' 41º 33,6' 559 Alegre 
6 20º 45,7' 41º 33,6' 560 Alegre 
7 20º 45,6' 41º 33,9' 627 Alegre 
8 20º 53,3' 41º 42,5' 632 Rosal 
9 20º 45,1' 41º 34,7' 636 Alegre 
10 20º 45,5' 41º 35,0' 641 Alegre 
11 20º 53,3' 41º 42,6' 651 Rosal 
12 20º 53,3' 41º 42,6 657 Rosal 
13 20º 53,2' 41º 42,6' 657 Rosal 
14 20º 53,3' 41º 42,6' 659 Rosal 
15 20º 53,3' 41º 42,6' 659 Rosal 
16 20º 46,2' 41º 36,2' 660 Alegre 
17 20º 53,3' 41º 42,7' 660 Rosal 
18 20º 22,8' 41º 29,8' 854 Iúna 
19 20º 22,8' 41º 29,8' 856 Iúna 
20 20º 22,8' 41º 29,8' 856 Iúna 
21 20º 22,8' 41º 29,8' 859 Iúna 
22 20º 22,8' 41º 29,8' 862 Iúna 
23 20º 22,8' 41º 29,8' 870 Iúna 
24 20º 22,8' 41º 29,8 890 Iúna 
25 20º 22,8' 41º 29,7' 901 Iúna 
26 20º 22,7' 41º 29,8' 902 Iúna 
27 20º 22,8' 41º 29,8' 915 Iúna 
28 20º 22,8' 41º 29,8' 924 Iúna 




RESULTADOS E DISCUSSÃO 
 
Biometria de frutos e sementes 
 
Os cachos de M. fistulifera apresentaram em média 5,2 frutos. Entretanto, houve 
diferença no NFC entre as matrizes, e formação de quatro grupos através do teste de 
agrupamento de médias de Scott-Knott (Tabela 2). Analisando os grupos formados, o 
grupo “a” corresponde aos indivíduos que possuíam no mínimo 6,0 frutos por cacho 
(matrizes 1, 2, 3, 12, 14, 15 e 27), enquanto que as matrizes que possuíam NFC inferior 
a 4,0 (matrizes 8, 11, 13, 17, 25 e 26), correspondem ao grupo “d” (Figura 2). Por se 
tratar de uma planta auto incompatível, o sucesso na polinização é condicionado à 
existência de plantas geneticamente diferentes na mesma área. Assim, diferenças 
genéticas podem explicar a diferença no NFC encontrada entre matrizes. O NFC 
também pode ser influenciado pela idade e tamanho da planta, pelo número de flores e 
pela disponibilidade de fotoassimilados (Rojas-Aréchiga & Vázquez-Yanes, 2000). 
Quando ocorre a diminuição da atividade da fonte (taxa fotossintética líquida) e, 
consequentemente, limitação na disponibilidade de fotoassimilados, aumenta-se o 




Tabela 2. Estatística descritiva e resumo da ANOVA e do teste de agrupamento de 
Scott-Knott em características biométricas e germinativas de M. fistulifera. NFC: 
Número de frutos por cacho; MSF: Massa seca do fruto (g); MSS: Massa seca de 
semente (mg); FME: Fração de massa do fruto particionada para pericarpos (g g-1); 
FMS: Fração de massa do fruto particionada para semente (g g-1); VOL: Volume de 
semente (mm³); GER: Germinação (%); IVG: Índice de velocidade de germinação; CV: 
coeficiente de variação (%); NG: Número de grupos formados de acordo do com o teste 
Scott-Knott; F: valor do teste F; R²: Porcentagem da variação total explicada pelo 
modelo (soma de quadrado do tratamento/soma de quadrado total); Máximo: Valor 
máximo encontrado entre as matrizes; Mínimo: Valor mínimo encontrado entre as 
matrizes. 
 
NFC MSF MSS FME FMS VOL GER IVG 
Média 5,2 1,7 83,3 0,85 0,15 227,8 57 1,28 
CV 12,0 8,7 16,6 1,9 10,5 12,6 16,8 16,0 
Mínimo 3,2 1,3 61,7 0,81 0,12 166,9 6 0,16 
Máximo 7,5 2,5 115,4 0,88 0,19 307,9 92 2,20 
NG 4 5 2 2 2 3 5 4 
F 10,69* 11,70* 3,54* 4,80* 4,80* 5,92* 10,55* 8,30* 
R² 77,5 79,0 53,3 60,7 60,7 65,6 77,2 72,7 
* Diferença significativa entre as matrizes (Teste F, P ≤ 0,001). 
 
 
Figura 2. Número de frutos por cacho (NFC) de 29 matrizes de M. fistulifera 
localizadas em fragmentos de Floresta Estacional Semidecidual, ao longo de um 
gradiente de altitude na Região do Caparaó-ES. Médias seguidas por mesma letra não 





Frutos de M. fistulifera apresentaram em média 1,7 g, entretanto, houve 
diferença entre as matrizes e formação de cinco grupos através do teste de agrupamento 
de médias de Scott-Knott (Tabela 2). O grupo “a” apresentou apenas 1 indivíduo com 
massa de fruto de 2,5 g (matriz 7). Já o grupo “b” eram de indivíduos com frutos com 
no mínimo de 1,9 g (matrizes 5, 11, 20 e 26). Enquanto as matrizes que apresentavam 
valor máximo de 1,3 g (matrizes 9, 10 e 13) correspondiam ao grupo “e” (Figura 3). 
Assim como o NFC, a MSF também tem como principal fonte de variação 
disponibilidade de fotoassimilados da planta matriz (Rojas-Aréchiga & Vázquez-Yanes, 
2000). 
Quando a oferta por fotoassimilados é insuficiente para suprir o crescimento 
potencial de todos os órgãos, uma competição se estabelece e a partição dos 
fotoassimilados dependerá da força de dreno de cada órgão (Bertin & Heuvelink, 1993). 
A proporção de fotoassimilados que poderá ser mobilizada para suprir a formação dos 
frutos é limitada, já que as plantas necessitam destinar uma quantidade mínima para os 
demais órgãos, a fim de manter o crescimento vegetativo e a capacidade produtiva no 
ano seguinte (Peil & Gálvez, 2005). Assim, a partição de biomassa entre os diferentes 
órgãos da planta, poderá afetar a produção total e o peso individual de frutos (Peil & 
Gálvez, 2002).  
Figura 3. Massa seca do fruto (MSF) de 29 matrizes de M. fistulifera localizadas em 
fragmentos de Floresta Estacional Semidecidual, ao longo de um gradiente de altitude 
na Região do Caparaó-ES. Médias seguidas por mesma letra não diferem entre si pelo 




A MSS foi em média 83,3 mg (Tabela 2), através do teste de agrupamento de 
médias de Scott-Knott houve a formação de apenas dois grupos, onde o grupo “a” teve 
o valor mínimo de 97,7 mg (matrizes 1, 7, 15, 20, 21 e 26) e o grupo “b” com valor 
máximo de 89,2 mg (Figura 4a). Estudos realizados com espécies nativas descrevem 
que o tamanho da semente apresenta pequena variação intraespecífica (Schaal, 1980; 
Wolfe, 1995). Entretanto, maiores variações podem ser encontradas dentro de uma 
mesma planta (Winn, 1991; Wolfe, 1995). Essa variação a nível de indivíduos, poderá 
estar associada a um conjunto de fatores filogenéticos (história de vida e evolutiva) e 
intrínsecos (respostas fisiologicas) (Qi et al., 2014). Dentre os fatores intrínsecos à 
planta matriz, a disponibilidade de fotoassimilados para suprir a formação das sementes, 
poderá limitar significativamente a MSS (Bolmgren & Eriksson, 2010). Assim como 
ocorreu para a MSS, considerado o VOL, também verifica-se a formação de três grupos. 
O grupo “a” apresentou valor mínimo de 251 mm3 (matrizes 5, 7, 10, 11, 21 e 26) e o 
grupo “c” valor máximo de 199,6 mm3 (matrizes 1, 4, 13, 16, 17, 25 e 28) (Figura 4b). 
Destaca-se que a variação do tamanho da semente pode ocorrer entre populações, entre 

























Figura 4. Massa seca de semente (MSS)[a] e volume de semente (VOL)[b] de 29 
matrizes de M. fistulifera localizadas em fragmentos de Floresta Estacional 
Semidecidual, ao longo de um gradiente de altitude na Região do Caparaó-ES. Médias 











Ao fracionar a MSF, cerca de 85% representava FME, e 15% a FMS. Através do 
teste de agrupamento de média Scott-Knott, houve formação de dois grupos, para as 
duas variáveis (Figura 5). O coeficiente de variação foi baixo (1,87%) para FME, 
enquanto para a FMS o coeficiente foi alto (10,52%) (Resende, 2006). Isso indica que a 
alocação de massa seca em pericarpos é uma característica que sofre pouca influência 
da variação ambiental. Sendo um fator condicionado as características genéticas pré-
determinadas.  Entretanto, altos valores de coeficiente de variação para FMS indica que 
essa característica é altamente influenciada principalmente pelas variações ambientais 
que reflete nas características intrínseca da planta. A fase de enchimento das sementes, 
assim como a fase de florescimento são as mais sensíveis que podem ser afetadas pela 
disponibilidade de recursos como água, e a capacidade fotossintética para produção de 
fotoassimilados (Santos et al., 1998; Wu et al., 2011). 
Figura 5. Partição de massa seca de frutos de 29 matrizes de M. fistulifera localizadas em 
fragmentos de Floresta Estacional Semidecidual, ao longo de um gradiente de altitude na 
Região do Caparaó-ES. Os dados estão apresentados em porcentagem (%). [FME (massa 





Desempenho germinativo  
 
A GER média foi de 57%, apresentando grande variação entre as matrizes 
(CV=16,8%) com valores variando de 2 a 92%. Houve diferença entre as matrizes e 
formação de 5 grupos através do teste de agrupamento de médias de Scott-Knott 
(Tabela 2). O grupo “a” foi formado por indivíduos que possuíam GER média de 81% 
(matrizes 13, 15, 18, 19 e 26). Já os demais indivíduos tiveram GER abaixo de 52% e 
foram agrupados nos grupos “e” (matriz 5), “d” (matriz 11) e “c” (matrizes 1, 3, 6, 7, 9, 
10, 16, 17, 20 e 25) (Figura 6a). O valor médio de IVG foi de 1,28, onde através do 
teste de Scott-Knott houve a formação de 4 grupos (Tabela 2). O grupo “a” apresentou 
valores mínimo de 1,53 (matrizes 8, 12, 13, 14, 15, 18, 19, 22, 24, 26 e 28), e os demais 
grupos apresentaram valores abaixo de 1,26 (Figura 6b).  
A heterogeneidade quanto ao padrão de germinação pode ser devida as 
diferentes fases de maturação dos frutos, pois, alguns indivíduos podem produzir flores 
e frutos em várias fases de desenvolvimento (Pereira & Mantovani, 2001). O processo 
germinativo consiste na retomada do crescimento do eixo embrionário, que é iniciado 
após a embebição, seguida pela mobilização de reservas para formação de novas 
estruturas celulares. Por isso, tanto o vigor quanto o processo germinativo são 
influenciados pelo conteúdo de compostos de reserva acumulados durante a formação 





Figura 6. Germinação (GER)[a] e Índice de velocidade de germinação (IVG)[b] de 29 
matrizes de M. fistulifera localizadas ao longo de um gradiente de altitude de Floresta 
Estacional Semidecidual na Região do Caparaó-ES. Médias seguidas por mesma letra 







Relação entre características no espaço multivariado da ACP e análise de 
agrupamento das matrizes 
 
Apenas as variáveis de NFC, MSS, FMS, GER e IVG foram utilizadas para 
realização do teste de agrupamento e ACP devido as demais características 
apresentarem dependências. Na ACP o primeiro e segundo eixo explicam 71,46% da 
variação dos dados, 45,04 e 26,42%, respectivamente. As variáveis que apresentaram 
maior contribuição no primeiro eixo foram FMS, MSS, GER e IVG. Enquanto que 
apenas NFC apresentou maior contribuição no segundo eixo (Tabela 3). Assim, o 
deslocamento das espécies em relação a partição de biomassa para semente e 
germinação no espaço multivariado, ocorreu ao longo do primeiro eixo, enquanto, para 
o número de frutos o deslocamento ocorreu ao longo do segundo eixo (Figura 7). 
Assim, no espaço multivariado matrizes com maior FMS e MSS estavam associadas 
com maior GER e IVG.  
 
Tabela 3. Auto-valores de características biométricas e germinativas de M. fistulifera 
utilizadas nas análises de componentes principais ao longo de um gradiente de altitude 
na Floresta Atlântica. Estão apresentados os dois primeiros eixos e em negrito as 
características com maior poder explicativo em cada eixo.  
 
Atributos PC 1 PC 2 
NFC -0,702 1,004 
FMS -1,166 0,477 
MSS -0,848 0,752 
GER -1,197 -0,727 
IVG -1,151 -0,893 
 
Número de frutos por cacho (NFC); Fração de massa da semente (FMS); Massa seca da 




Figura 7. Análise de componente principal, para matrizes de M. fistulifera ao longo de 
um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. Os códigos numéricos correspondem às 
29 matrizes avaliadas. [Número de frutos por cacho (NFC); Fração de massa da semente 
(FMS); Massa seca da semente (MSS); Germinação (GER); Índice de Velocidade de 
Germinação (IVG)]. 
 
Através do teste de agrupamento pelo método de ligação completa foram 
estabelecidos 5 grupos (Figura 8). O primeiro grupo (matrizes 15, 18, 19 e 26) 
correspondem aos indivíduos que tiveram alto investimento em alocação de biomassa 
em semente, e consequentemente alta GER e IVG. O segundo grupo (matrizes 5 e 11), 
são indivíduos com sementes maiores, mas, não possuem um grande investimento em 
alocação de biomassa em sementes (baixos valores de MSS) e, consequentemente baixa GER. 
As matrizes 8, 13 e 25, correspondem ao terceiro grupo, que são de indivíduos que tiveram 
baixa MSF e MSS, porém apresentaram alta GER e IVG.  O quarto grupo (matrizes 2, 4, 
6, 9, 10, 16, 17, 27, 29) são indivíduos que possuem baixa MSF e MSS e apresentam 
baixa GER e IVG. Os quatro padrões mostram claramente uma limitação em 
disponibilidade de fotoassimilados que resultou no déficit na formação de frutos e 
enchimento das sementes, que interferiram diretamente no processo germinativo. Já o 5º 






Figura 8. Agrupamento método ligação completa de 29 matrizes de M. fistulifera ao 
longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. Considerando 50% da distância 
Euclidiana detectamos a existência de 5 grupos. Os códigos numéricos correspondem às 



















Relação linear entre as características 
 
A análise de correlação entre todas as variáveis (Tabela 4) evidenciou uma 
correlação positiva entre FMS com NFC, MSS e IVG. Correlações positivas indicam 
que as duas características são beneficiadas ou prejudicadas pelas mesmas causas de 
variação.  
 
Tabela 4. Correlação entre as características biométricas e desempenho fisiológico de 
sementes de M. fistulifera ao longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. 
Foram calculados entre as variáveis avaliadas, altitude e os dois eixos ACP.  
 
 







MSS 0,29 0,71       








VOL -0,03 0,38 0,38 -0,13 0,02    
UMI 0,10 0,11 -0,14 0,32 -0,31 0,07 
  
GER 0,14 -0,05 0,20 -0,35 0,31 -0,14 
  
IVG -0,01 -0,19 0,11 -0,38 0,38 -0,34 0,75 
 
PC1 -0,46 0,02 0,77 -0,76 -0,55 0,07 -0,78 -0,75 
PC2 0,65 0,28 -0,33 0,31 0,49 0,34 -0,47 -0,58 
Coeficientes de correlação de Pearson significâncias P < 0,05 (Negrito). [NFC: Numero 
de frutos por cacho; MSF: Massa seca do Fruto; MSS: Massa seca da semente; FME: 
Fração de massa do epi-mesocarpo; FMS: Fração de massa da semente; VOL: Volume; 
GER: Germinação; IVG: Índice de Velocidade de Germinação; ALT: Altitude; PC1: 
Componente principal 1; PC2: Componente principal 2]. 
 
 
Geralmente, a adoção de um maior NFC promove uma redução no teor de MSF 
pois, muitos drenos limitam o crescimento de frutos (Bertin et al., 2001; Valantin et al., 
2006). Entretanto, o aumento do NFC não afetou o crescimento destes, sobretudo em 
termos de matéria seca, indicando que não houve limitações fotossintéticas permitindo 




O NFC e MSF possuem uma nítida relação com o padrão de alocação de 
biomassa (FME e FMS), onde a relação de maior amplitude e negativa com a FME 
indica a existência de limitação de fotoassimilados para o enchimento da semente. Essa 
relação pode ocorrer devido as limitações de recursos durante a fase final de enchimento 
dos grãos, onde a planta já havia investido energia para a produção de frutos grandes, 
mas, devido a alguma limitação durante a fase final houve decréscimos da fotossíntese e 
com isso diminuição do período de enchimento, não sendo possível a formação total das 
sementes (Santos et al,. 1998; Aliyev & Mirzoyev, 2010).  
Podemos observar ainda que a variação em FMS levou a uma variação na MSS e 
não no VOL (Tabela 4). A falta de relação entre a FMS e VOL, indicam que esse 
investimento não necessariamente significa sementes maiores, mas sim, bem formadas.   
Esperava-se que as características de germinação variassem com o tamanho da 
semente ou de massa (Khan & Ungar, 2001). Entretanto, para M. fistulifera observamos 
que sementes maiores não tiveram necessariamente as melhores respostas germinativas 
como também encontrados para as espécies Clitoria fairchildiana (Silva & Carvalho, 
2006), Mimosa caesalpiniifolia (Alves et al., 2005) e Acacia Senega (Ferreira & Torres, 
2000). A relação positiva entre a FMS e IVG demostram claramente que a alocação de 
biomassa em semente é uma estratégia de sobrevivência em espécies nativas, por 
estarem geralmente submetidas em solos com baixa fertilidade. Pois, o objetivo 
principal dos organismos é garantir que seus descendentes sobrevivam, sendo a garantia 
das fases iniciais extremamente importantes para o seu sucesso reprodutivo (Ricklefs, 
2003). Sementes bem nutridas possuem um embrião bem formado e com maior 
quantidade de substâncias de reserva para o desenvolvimento sendo, consequentemente, 
as mais vigorosas (Carvalho & Nakagawa, 2000) o que reflete em altos valores de 
germinação.  
 
Influência da altitude sobre a biometria de frutos, sementes e desempenho 
germinativo 
 
Ao testarmos o efeito da altitude em relação aos principais parâmetros avaliados 
(NFC, MSF, MSS, FMS, GER e IVG), através da correlação de Pearson e regressão 
linear, podemos observar uma correlação significativa positiva entre o IVG e altitude 





























Figura 9. Relação entre componente principal 1 (PC1), componente principal 2 (PC2), 
número de frutos por cacho (NFC), massa seca da semente (MSS), massa seca do fruto 
(MSF), fração de biomassa alocada em semente (FMS), germinação (GER) e Índice de 
velocidade de germinação (IVG) com a altitude de matrizes de M. Fistulifera 
localizadas ao longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. r: Correlação de 
Pearson; P= significância do teste. 
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Os parâmetros ligados ao tamanho de semente e germinação não estão diretamente 
relacionados como a altitude, assim como também foi encontrado para as espécies 
Lychnophora ericoides (Lopes, 2008) e Silene ciliata (Benavides et al., 2007). Apenas o 
IVG apresentou uma relação positiva com o aumento da altitude, e devido a FMS está 
diretamente relacionada com o IVG (Tabela 4), então, sugere-se que com o aumento da 
altitude e intensificação das condições limitantes as plantas invistam toda energia 
disponível na formação da semente (Moles et al., 2005). No entanto, esse investimento 
se deve a outros fatores intrínsecos da planta ligados ao processo fotossintético e 






O aumento de altitude não apresentou nenhuma relação com o número de frutos 
e tamanho da semente em M. fistulifera. Também não foi detectada a relação entre o 
número de frutos e massa seca da semente.  
No entanto, para os parâmetros germinativos, a altitude interferiu diretamente no 
vigor (IVG). Porém, o aumento do vigor é dependente da alocação de biomassa em 
sementes, pois, sementes bem formadas irão garantir o desenvolvimento do embrião e 
formação de tecido de reserva para o desenvolvimento das plântulas. Entretanto, em 
relação a alocação de biomassa, esse comportamento não possui nenhuma relação direta 
com a altitude, mas deve-se à fatores intrínsecos (fisiológicos) da planta em resposta as 
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Divergência funcional em características morfológicas e fisiológicas de 






Este trabalho teve como objetivo de estudar o desempenho ecofisiológico de matrizes de 
M. fistulifera em resposta as variações das condições e disponibilidade de recursos, que 
ocorrem ao longo de um gradiente de altitude. Foram avaliados parâmetros 
morfológicos (Razão de área foliar, Área foliar específica, Densidade do lenho caulinar 
e Área de folha: área de xilema) e fisiológicos (taxa de assimilação líquida de carbono, 
condutância estomática, transpiração e Eficiência no uso da água) de 29 matrizes 
localizadas ao longo de um gradiente de altitude de 535m na Floresta Atlântica. Através 
dos parâmetros de área foliar específica e razão de área foliar, a folha mostrou ser a 
característica de maior plasticidade em relação ao aumento de altitude. Em baixas 
altitudes, foi encontrado uma menor área foliar específica que é uma estratégia que visa 
minimizar o processo transpiratório já que em baixas altitudes, as plantas estão 
submetidas a maiores temperaturas. Em altas altitudes, o aumento da área foliar 
específica pode estar ligado a diminuição da disponibilidade de nutrientes. Pois, esse 
aumento de área foliar é uma estratégia adotada pelas plantas para aumentar as taxas 
transpiracionais e maximizar a absorção de nutrientes. Assim, o aumento da densidade 
do lenho caulinar associado ao ganho de altitudes, seria uma forma de minimizar os 
riscos de cavitação. Os parâmetros relacionados as trocas gasosas não apresentaram 
diferenças ao longo do gradiente indicando que as estratégias morfológicas apresentadas 
pela espécie são capazes de garantir um equilíbrio e suprir as necessidades de maior 
limitação na qual o indivíduo está submetido.  





O sucesso de uma espécie em um determinado ambiente é fortemente dependente 
de sua capacidade de assimilar carbono, regular o balanço hídrico e obter os nutrientes 
para o crescimento e reprodução (desempenho ecofisiológico). O estudo de 
características fenotípicas relacionados com o desempenho ecofisiológico, sob 
condições ambientais contrastantes, pode elucidar as pressões seletivas que originaram a 
divergência morfológica e fisiológica nestes sistemas (Hoffmann & Franco, 2008). Uma 
abordagem cada vez mais frequente, para explicar o desempenho ecofisiológico de 
espécies arbóreas, tem focado em entender como as características funcionais [qualquer 
medida a nível de indivíduo que tem efeito direto no seu desempenho em um 
determinado ambiente (Violle et al., 2007)] das espécies estão relacionadas com a sua 
aptidão ao longo de gradientes ambientais (McGill et al., 2006).  
A folha, por possuir todo aparato fotossintético, é o órgão que mais responde de 
forma plástica aos fatores bióticos e abióticos (Castro et al., 2005; Chiamolera et al., 
2010). Assim, a área foliar específica (AFE; relação entre a área foliar formada por 
unidade de massa seca foliar), por ser uma característica de fácil determinação e um 
estimador eficiente do desempenho ecofisiológico, é uma das principais características 
funcionais, relacionadas com estratégias de utilização de recursos (Wright et al., 2004). 
Variações na AFE poder ser explicadas por alterações na espessura e/ou densidade do 
tecido foliar (Wright et al., 2004). Além da AFE, a densidade do lenho caulinar (DLC; 
relação entre a massa de um segmento caulinar e o seu volume) é outra característica 
funcional, relacionada com estratégias de utilização de recursos e muito utilizada em 
estudos ecofisiológicos (Gelder et al., 2006; Preston et al., 2006).  
A DLC é uma importante característica associada às propriedades de transporte 
de água no xilema (Meinzer et al., 2003; Chave et al., 2009). Em um estudo clássico, 
verificou-se que a DLC foi correlacionada negativamente com a pressão do xilema no 
qual ocorre perda de 50% da condutividade hidráulica por cavitação (Hacke et al., 
2001). Por aumentar a resistência ao fluxo hídrico, alta DLC diminui a eficiência do 
transporte de água, promovendo valores mais negativos do potencial hídrico foliar 
(Meinzer et al., 2004), estabelecendo um conflito entre a eficiência no transporte de 
água e resistência a cavitação (Preston et al., 2006). 
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Com base nas principais características funcionais (AFE e DLC) duas estratégias 
ecológicas contrastantes são descritas na literatura: i) estratégia de crescimento rápido, 
com produção de folhas com altos valores de AFE (porém com baixa longevidade) e 
madeira com baixa DLC; ii) estratégia de crescimento lento, com produção de folhas 
com baixos valores de AFE (porém mais longevas) e madeira com alta DLC (Larcher, 
2004; Wright et al., 2004). 
A relação negativa entre AFE e longevidade foliar ocorre uma vez que o maior 
índice de escleromorfia (palavra derivada do radical grego “skleros” que significa 
literalmente “duro”), apresentado em folhas com maior AFE, estaria associado com a 
maior quantidade de tecidos estruturais com grande quantidade de esclerênquima (fibras 
ou escleródes), como mecanismo de defesa contra herbivoria (Reich et al. 2003). A 
maior longevidade permitirá que a fotossíntese ocorra por um período de tempo maior, 
amortizando, em termos de carbono, o custo de investimento na construção das folhas 
(Westoby et al., 2002). 
Variações morfológicas e fisiológicas em características foliares podem refletir a 
condição hídrica e de disponibilidade de radiação que a planta está submetida 
(Niinemets 2001). Plantas expostas a condições de deficiência hídrica, geralmente 
apresentam decréscimo na expansão foliar, além de menor abertura do poro estomático 
(menor condutância estomática; gs). Como consequência da formação de uma menor 
área foliar ocorrerá diminuição da transpiração foliar (E), resultando, de modo indireto, 
na conservação da água no solo. Além disso, folhas menores por possuir menor 
demanda hídrica e, em função de dissipar mais eficientemente calor sensível, poderão se 
ajustar mais facilmente as restrições impostas no transporte de água (Niinemets & 
Fleck, 2002; Villagra & Cavagnaro, 2006). 
Plantas que se estabelecem em ambientes com baixa radiação, normalmente 
apresentam maiores valores de AFE como forma de maximizar a interceptação da 
radiação ou baixos valores de AFE associados com maiores longevidades foliares 
(Poorter et al., 2009). Além de alterações na morfologia foliar, a variação da 
disponibilidade de radiação poderá afetar diretamente características fisiológicas 
relacionadas com o processo fotossintético (Valladares & Niinemets, 2008). Assim, 
especificamente sob elevadas altitudes, devido à presença constante de neblina limitar 
significativamente a disponibilidade de radiação solar, poderá ocorrer alterações no 
processo fotossintético, além de modificações na morfologia foliar (Graham et al., 
2005). Desta forma, sob elevadas altitudes, devido ao baixo crescimento celular, 
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causado pelas baixas temperaturas (Velázquez-Rosa et al., 2002) e/ou ajustes 
hidráulicos, como estratégia de minimizar o processo de transpiração (Gotsch et al. 
2010), normalmente observa-se menores valores de AFE e área foliar. 
Sob elevadas altitudes, as condições ambientais favorecem o aumento da 
demanda evaporativa do ar e, consequentemente, potencializa o processo transpiratório 
(Körner, 2007). Há um consenso inquestionável de que a abertura estomática exerce 
papel preponderante na regulação do processo transpiratório (Sperry et al., 2002). 
Entretanto, em função da influência do grau de abertura dos estômatos sobre os fluxos 
transpiratórios ser avaliada, normalmente, através de analisadores de gases por 
infravermelho (IRGA; infra red gas analyser) de forma instantânea em pequenas 
porções de área foliar, relações não significativas são facilmente encontradas. 
Características morfofisiológicas que descrevem de forma integrada o fluxo 
hídrico no sistema solo-planta-atmosfera, poderão refletir melhor o desempenho 
ecofisiológico do indivíduo em termos de uso da água (Burguess, 2006). A relação entre 
a área foliar e a área de xilema ativo (AF:AX) (inverso do valor Huber) é um importante 
parâmetro que agrega tanto característica foliares quanto àquelas relacionadas com o 
lenho caulinar. Esse parâmetro relaciona a demanda transpiratória relativa potencial e a 
capacidade de transporte de água, refletindo as potenciais restrições na arquitetura 
hidráulica em relação à demanda transpiratória (Bucci et al., 2005). Além de 
representarem o significado funcional associado com o uso da água, parâmetros 
relacionados com a fluxo hídrico poderão refletir também às taxas de absorção e 
transporte de nutrientes (Wang et al., 2007). 
Na região do Caparaó-ES, a espécie Mabea fistulifera é uma planta arbórea, que 
se estabelece normalmente em altitudes acima de 400 m, em locais com solos arenosos 
e alta disponibilidade de radiação e, portanto, frequentemente exposta a várias 
condições ambientais adversas potencialmente capazes de gerar estresses. Contudo, 
durante o período de baixa disponibilidade de recursos (estação seca - outono/inverno), 
possui uma alta demanda por fotoassimilados para o crescimento e desenvolvimento de 
estruturas reprodutivas (Lorenzi, 2014) por produzir uma grande quantidade de pólen e 
néctar (Vieira et al., 1996; Olmos & Boulhosa, 2000), além de uma grande quantidade 
de frutos com sementes que possuem em torno de 40% de óleo (Neta et al., 2012; 
Pereira, 2007). 
A hipótese desse trabalho é que, em função do local de ocorrência da espécie e 
da elevada demanda por fotoassimilados durante o período em que as condições 
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ambientais são mais limitantes, os indivíduos de M. fistulifera apresentarão ajustes 
morfológicos (por exemplo, aumento da DLC e diminuição de AF:AX) e fisiológicos 
(por exemplo, diminuição gs e E), em função da variação nas condições ambientais que 




MATERIAL E MÉTODOS 
 
Caracterização das áreas de estudo e do material vegetal 
 
O estudo foi realizado em áreas de regeneração florestal da Mata Atlântica 
caracterizadas pela fitofisionomia Floresta Estacional Semidecidual na região do 
Caparaó-ES nas cidades de Alegre, Guaçui e Iúna. A identificação e marcação das 
matrizes de M. fistulifera ocorreu em outubro de 2013 e as coletas de material vegetal e 
análises fotossintéticas foram realizadas em março de 2014, após o período de máximo 
crescimento vegetativo (pré-floração). As matrizes (29) de M. fistulifera foram 
caracterizadas pela localização (latitude e longitude), altitude, índice de exposição da 
copa, diâmetro do caule, concentração de fósforo e soma de bases no solo onde estavam 
se estabelecendo (Tabela 1). As coordenadas geográficas (latitude e longitude) e a 
altitude foram determinadas com GPS (Etrex, GARMIN®, Olathe, USA). 
O índice de exposição da copa foi determinado conforme o método proposto por 
Clark & Clark (1992), com algumas modificações. Assim, os indivíduos receberam 
notas de acordo com a incidência da radiação sobre a copa, onde: Nota 1: se a copa não 
estivesse recebendo radiação solar direta; Nota 2: se a copa estivesse recebendo 
radiação solar lateral durante o período da tarde; Nota 3: se a copa estivesse recebendo 
até 90% da radiação solar durante o período da manhã; Nota 4: se a copa estivesse 
recebendo radiação solar horizontal e em mais de 90% da sua porção lateral; Nota 5: se 
a copa estivesse totalmente exposta à radiação solar.  
Para a caracterização química do solo, foram retiradas 4 subamostras (0-20 cm 
de profundidade), de aproximadamente 500 g, sendo uma por quadrante sob a área de 
projeção da copa. Posteriormente, após as subamostras serem homogeneizadas, foi 
retirada uma única amostra (500 g) para cada matriz. As análises de fósforo disponível e 











A coleta de material vegetal e a determinação das características morfológicas 
funcionais foi realizada conforme descrito por Pérez-Harguindeguy et at. (2013). Após a 
coleta, os procedimentos metodológicos para determinação das características 
funcionais morfológicas foram realizados no Laboratório de Botânica do Centro de 
Ciências Agrárias da Universidade Federal do Espírito Santo/CCA-UFES. As seguintes 
características foram determinadas nas 29 matrizes identificadas: 
Razão de área foliar (RAF; área foliar formada por unidade de biomassa 
alocada no ramo): Em cada matriz, dois ramos com aproximadamente 50 cm de 
comprimento e 2 cm de diâmetro, foram coletados com o auxílio de um podão, a partir 
de segmentos terminais de galhos. A área foliar de todas as folhas dos ramos foi medida 
através de um integrador de área foliar (LI-3100, LI-COR®, Lincoln, EUA) para a 
determinação da área foliar total (AFT). Posteriormente, as folhas e os segmentos de 
caule foram secos separadamente em estufa de circulação forçada à 70ºC, até massa 
constante, para determinação da massa seca de folhas (MSFo) e caule (MSC).  A massa 
seca dos ramos (MSR) foi determinada pela soma da MSF com a MSC e a RAF foi 
determinada conforme a equação: RAF = AFT/MSR 
Relação entre a área foliar e a área de xilema ativo de ramos (AF:AX; 
inverso do valor Huber). Foi determinado nos mesmos ramos utilizados para 
determinação da RAF, que após reidratados em água contendo azul de metileno (0,5% 
m/v) por aproximadamente quatro horas, tiveram a área de xilema ativo (AX) 
determinada com o uso de um paquímetro digital. Para tal, inicialmente, parte da porção 
do ramo que ficou imersa diretamente na solução foi cortada e descartada. 
Posteriormente, foi determinado o diâmetro da região do ramo onde foi realizado o corte 
e o diâmetro da parte central do ramo que não foi corada pela solução de azul de 
metileno. A AX foi então determinada a partir da subtração das áreas dos círculos 
calculadas com cada diâmetro. A relação AF:AX foi determinada conforme a equação: 
AF:AX = AFT/AX. 
Densidade do lenho caulinar (DLC; relação entre a massa se um segmento 
caulinar e o seu volume): Foi determinada em dois segmentos de caule de 
aproximadamente 2 x 10 cm (diâmetro x comprimento), coletados nos mesmos ramos 
utilizado para determinação da RAF. Inicialmente, com um paquímetro digital foram 
medidos o comprimento (C; cm) e os diâmetro no ápice (Dápice; cm) e na base (Dbase; cm) 
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do segmento de caule, incluindo a casca. O volume (V; cm3) de cada segmento foi 
determinado através da fórmula: V = (πC/12)*(D2ápice + Dápice Dbase + D2base), conforme 
proposto por Markesteijn & Poorter (2009). Posteriormente, os segmentos foram secos 
estufa de circulação forçada à 70ºC, até massa constante, para determinação da massa 
seca dos segmentos (MSSe). A DLC foi determinada conforme a equação: DLC= 
MSSe/V. 
Área foliar específica (AFE; área foliar formada por unidade de biomassa 
alocada na folha): Para determinação da AFE, dez folhas completamente expandidas 
foram coletadas ao longo de toda a copa. Posteriormente, um disco foliar de área 
conhecida foi retirado de cada folha, evitando-se a nervura central. A área foliar (AF) 
foi determinada mediante a multiplicação da área de um disco pelo número de discos 
coletados.  A massa seca (MS) dos discos foi obtida após os mesmos serem secos em 
estufa de circulação forçada à 70ºC, até massa constante. A AFE foi determinada 




As trocas gasosas foram determinadas em duas folhas expostas, fisiologicamente 
maduras e completamente expandidas, localizadas na parte mediana da copa. A taxa de 
assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs), transpiração (E) e a 
concentração interna de CO2 (Ci), foram medidas entre 9:00-11:00 h, em sistema aberto, 
sob radiação fotossinteticamente ativa constante e saturante de 1000 µmol (fótons) m-2 
s-1, mantendo-se a pressão parcial de CO2 em aproximadamente 40 Pa, com um 
analisador de gases no infravermelho (LI 6400XT, LI-COR®, Lincoln, USA). A 
eficiência do uso da agua (EUA) foi determinada pela equação: EUA = A/E. Durante as 












Para descrever o comportamento e a variação que estava ocorrendo em cada uma 
das características avaliadas, foi calculado a média e o coeficiente de variação. 
Posteriormente, a normalidade dos dados foi avaliada pelo teste de Shapiro-Wilk. Para 
estudar a relação entre as características funcionais e o padrão de distribuição das 
matrizes, os dados foram padronizados pelo método de dispersão ‘standardize’ e, 
posteriormente, foi realizada a análise de componentes principais (ACP). Para verificar 
o agrupamento de matrizes conforme as suas características funcionais, foi realizada a 
análise de agrupamento pelo método de ligação completa utilizando-se a matiz de 
distância euclidiana. O efeito da altitude e de outros fatores (índice de exposição da 
copa, concentração interna de CO2 na folha e teor de fósforo e soma de bases no solo) 
que poderiam estar influenciando no desempenho ecofisiológico das matrizes de M. 
fistulifera, foi estudado através da técnica de correlação linear de Pearson. Todas as 
análises foram feitas utilizando o software R version 3.1.2, utilizando os pacotes 
“pgirmess”, “vegan” e “corregran”. Para testar a nitidez de grupos, foi realizado o teste 




Tabela 1. Caracterização das 29 matrizes de Mabea fistulifera localizadas em áreas de 
regeneração florestal da Floresta Atlântica na região do Caparaó-ES nas cidades de 



















1 20º45,2' 41º33,5' 399 4 14,84 3,30 1,73 
2 20º45,4' 41º33,5' 513 3 17,64 0,55 0,08 
3 20º45,7' 41º33,5' 543 3 18,73 1,35 0,80 
4 20º45,7' 41º33,5' 549 3 14,97 3,42 1,68 
5 20º45,7' 41º33,6' 559 2 11,88 4,53 2,04 
6 20º45,7' 41º33,6' 560 2 20,57 1,16 1,13 
7 20º45,6' 41º33,9' 627 3 16,15 1,51 1,83 
8 20º53,3' 41º42,5' 632 5 6,02 0,82 0,25 
9 20º45,1' 41º34,7' 636 3 12,83 2,19 3,13 
10 20º45,5' 41º35,0' 641 2 11,02 5,37 0,78 
11 20º53,3' 41º42,6' 651 3 5,92 1,05 0,99 
12 20º53,3' 41º42,6' 657 3 22,23 0,82 0,15 
13 20º53,2' 41º42,6' 657 3 25,67 1,16 0,56 
14 20º53,3' 41º42,6' 659 3 28,47 1,12 0,19 
15 20º53,3' 41º42,6' 659 3 14,52 1,28 0,19 
16 20º46,2' 41º36,2' 660 4 20,10 6,02 2,17 
17 20º53,3' 41º42,7' 660 3 33,54 1,28 0,18 
18 20º22,8' 41º29,8' 854 2 8,03 0,67 0,27 
19 20º22,8' 41º29,8' 856 2 10,03 0,82 0,57 
20 20º22,8' 41º29,8' 856 3 28,18 0,89 1,22 
21 20º22,8' 41º29,8' 859 2 12,80 1,66 0,34 
22 20º22,8' 41º29,8' 862 2 9,71 1,43 1,15 
23 20º22,8' 41º29,8' 870 2 15,10 1,12 0,87 
24 20º22,8' 41º29,8 890 3 11,94 1,28 0,44 
25 20º22,8' 41º29,7' 901 3 27,93 0,78 0,87 
26 20º22,7' 41º29,8' 902 4 21,02 1,32 0,60 
27 20º22,8' 41º29,8' 915 3 29,43 0,67 0,23 
28 20º22,8' 41º29,8' 924 4 15,29 0,74 0,38 









A AFE variou de 100,33 a 166,67 cm2 g-1 (matrizes 8 e 19, respectivamente) 
com média de 129,73 cm2 g-1 (Tabela 2). Menores valores de AFE, refletem um maior 
investimento na folha em termos de carbono, indicando maior durabilidade e assim 
acarreta em maior eficiência no uso da água e nutriente (Brujinzeel & Veneklaas, 1998). 
Enquanto o aumento da AFE reflete na maximização do ganho de carbono por unidade 
de massa foliar, principalmente sob condições de baixa luminosidade (Evans & Poorter, 
2001). Assim, do ponto de vista fisiológico a AFE é um fator que descreve a alocação 
da biomassa da folha por unidade de área, refletindo o trade-off entre rápida produção 
de biomassa e eficiente conservação de nutrientes (Poorter & Garnier, 1999). 
A DLC teve oscilações ao longo de todo gradiente variando entre 0,55 a 1,71 g 
cm-3 (matrizes 7 e 16, respectivamente) com média de 1,07 g cm-3 (Tabela 2). Com o 
aumento da DLC a planta também ganha resistência a cavitação [impedimento do fluxo 
de água, devido a formação de bolhas na coluna d’agua (Swenson & Enquist, 2007)]. O 
fluxo de água do xilema apresenta significado funcional não apenas em relação ao uso 
de água, mas também em relação às taxas de absorção e transporte de nutrientes em 
função do aumento do fluxo de massa (Wang et al., 2007) 
A AF:AX variou de 0,46 a 1,82 m2 cm-2. As matrizes 15 e 19 apresentaram os 
maiores valores de AF:AX (1,82 e 1,79 m2 cm-2, respectivamente) e os indivíduos 20 e 8 
apresentaram os menores valores (0,46 e 0,56 m2 cm-2, respectivamente) (Tabela 2). A 
AF:AX por ser inverso ao Valor Huber, reflete a capacidade de transporte de água em 
relação à demanda transpiracional (Bucci et al., 2005). Assim, a associação entre 
menores AF:AX e AFE como encontrado na matriz 8 indica ajustes hidráulicos 
associados à minimização do risco de cavitação (Wright et al., 2004; Sellin & Kupper, 
2006). 
Os valores de RAF tiveram uma variação de 45,10 a 109,61 cm2 g-1 (matrizes 8 e 
27, respectivamente) (Tabela 2). Este índice fisiológico expressa a área foliar para a 
fotossíntese, além de ser um componente morfofisiológico da análise de crescimento 





Tabela 2. Variação de atributos morfológicos e fisiológicos de M. fistulifera em um 
gradiente de altitude na Floresta Atlântica. [Razão de área foliar (RAF; cm2 g-1); Área 
foliar específica (AFE; cm2 g-1); Área foliar por área de xilema (AF:Ax; m2 cm-2); 
Densidade do lenho caulinar (DLC; g cm-3); Taxa de assimilação líquida do carbono (A; 
µmol m-2 s-1); Condutância estomática (gs; mmol
-2 s-1); Concentração interna de CO2 
(µmol m-2 s-1) Transpiração (E; mmol m-2 s-1) Eficiência do uso de água (EUA; µmol 
CO2 mmol H2O
-1)]  
* nível de significância a P<0,05. 
 
Matrizes RAF AFE AF:AX DLC A gs Ci E EUA 
1 50,98 103,41 0,60 1,24 15,74 222,16 261,53 4,27 3,69 
2 54,56 113,19 0,88 0,90 4,25 41,41 206,34 1,09 4,02 
3 82,43 142,92 1,54 1,04 17,91 260,04 263,64 4,35 4,12 
4 69,42 123,09 1,10 0,67 14,32 197,15 260,17 3,63 3,96 
5 60,26 100,47 1,14 0,91 11,45 179,90 278,69 2,98 3,84 
6 58,86 106,31 0,61 0,94 10,17 102,92 220,80 1,94 5,25 
7 69,68 105,35 1,72 0,55 18,06 249,88 256,62 3,82 4,75 
8 45,10 100,33 0,56 1,54 11,45 140,00 241,60 3,20 3,58 
9 63,28 120,20 0,79 1,05 13,12 162,87 230,56 2,56 5,47 
10 64,19 133,05 0,65 0,79 7,30 108,19 276,17 1,90 3,84 
11 67,41 136,98 0,97 1,00 16,79 270,00 277,97 4,56 3,68 
12 78,07 146,10 1,02 1,01 10,44 120,00 242,02 2,80 3,72 
13 73,64 164,94 0,84 1,28 16,03 230,00 262,01 4,60 3,48 
14 66,29 139,61 0,76 1,19 15,54 250,00 274,10 4,78 3,25 
15 89,66 152,23 1,82 1,02 9,89 110,00 235,55 2,58 3,84 
16 48,73 101,36 0,60 1,71 12,70 195,22 276,48 3,06 4,14 
17 63,72 138,58 1,23 1,49 11,11 100,00 196,19 2,50 4,44 
18 60,94 116,48 0,65 1,04 11,76 144,56 249,42 2,47 4,76 
19 88,74 166,67 1,79 1,22 11,84 193,10 282,91 3,02 3,92 
20 56,83 115,99 0,46 1,05 15,30 214,03 263,46 3,17 4,83 
21 93,28 160,71 0,82 0,75 10,94 137,41 252,51 2,51 4,37 
22 52,19 101,12 0,57 0,89 11,93 168,11 265,86 2,99 4,00 
23 78,97 114,99 0,90 1,23 11,05 123,71 236,18 2,36 4,69 
24 73,55 125,15 1,19 1,60 16,15 214,11 255,15 3,55 4,54 
25 100,63 152,56 1,54 0,73 11,58 156,39 261,24 2,88 4,03 
26 75,77 143,20 1,61 1,39 12,19 132,95 231,47 2,55 4,79 
27 109,61 163,52 1,67 0,83 8,72 80,03 206,64 1,64 5,31 
28 89,54 147,85 1,39 0,89 12,51 126,70 220,13 2,45 5,10 
29 79,30 125,95 1,75 1,14 16,18 189,60 241,13 3,33 4,85 
Média 71,23 129,73 1,07 1,07 12,64 166,22 249,19 3,02 4,28 






Assim como os parâmetros morfológicos, os fisiológicos, tiveram grande 
oscilação ao longo de todo gradiente. A Fotossíntese líquida (A) apresentou média de 
12,64 µmol m-2s-1. Variando entre 4,25 e 18,06 µmol m-2s-1 (matrizes 2 e 7, 
respectivamente) (Tabela 2). Ao aumentar a fotossíntese, a respiração e a formação de 
biomassa são favorecidas levando a um aumento da produtividade de fotoassimilados 
que serão utilizados principalmente para a formação de sementes. Pode- se notar que, o 
indivíduo 7 que apresentou maior fotossíntese, também se destacou como o indivíduo 
com sementes grandes e alta massa de fruto e semente (Capitulo 1).  
A Transpiração (E) apresentou valor médio de 3,02 mmol m-2s-1. Sendo esse 
valor muito próximo ao encontrado para a espécie Croton urucarana que foi 3,6 mmol 
m-2s-1 (Ferreira, 2004). A matriz 2 (1,09 mmol m-2s-1) assim como para a fotossíntese 
apresentou o menor valor para E. Enquanto a matriz 14 (4,78 mmol m-2s-1) apresentou a 
maior taxa de transpiração (4,78 mmol m-2s-1) (Tabela 2).  
Para gs, os valores apresentaram média de 166,22 mmol
-2 s-1. Com valores 
variando entre 41,41 mmol-2 s-1 e 270,00 mmol-2 s-1 (matrizes 2 e 11) (Tabela 2). 
Verificou-se que os resultados para a condutância estomática são similares a um estudo 
realizado com as espécies lenhosas Schinus terebinthifolius, Tabebuia róseo-alba e 
Colubrina gladulosa (Ferreira, 2004). Para o indivíduo 2, a redução de A pode ter 
ocorrido por uma limitação estomática (Dias & Marenco, 2007), pois, altas temperaturas 
encontradas em baixas altitudes levariam ao aumento de E. Assim, a diminuição da 
condutância estomática seria uma estratégia de minimizar a perda d’agua (Sperry et al., 
2002).  
A EUA teve seu valor médio de 4,28 µmol CO2 mmol H2O
-1, variando entre 3,25 
e 5,47 µmol CO2 mmol H2O
-1 (matrizes 14 e 9, respectivamente) (Tabela 2). Assim, 
para o indivíduo 14, a quantidade de água evapotranspirada para a produção de certa 
quantidade de matéria seca foi superior que nos demais indivíduos. Enquanto que o 
indivíduo 9 por ser mais eficiente, produziu mais matéria seca por grama de água 




ACP e Agrupamento 
 
Na análise dos componentes principais, foram retirados os parâmetros de 
assimilação líquida da fotossíntese (A) e transpiração (E), por serem variáveis utilizadas 
para o cálculo de EUA e com isso guardarem dependência. O primeiro e segundo eixo 
explicaram 64,29%, 42,14% e 21,88%, respectivamente, da variação entre matrizes e 
atributos (Tabela 3; Figura 1). As variáveis que apresentaram maior contribuição no 
primeiro eixo foram razão de área foliar (RAF), área foliar especifica (AFE), área foliar: 
área de xilema (AF:AX - inverso do valor de Huber (VH)) e densidade do lenho 
caulinar (DLC). Condutância estomática (gs) e Eficiência no uso da água (EUA) 
apresentaram maior contribuição no segundo eixo (Tabela 3).  O deslocamento das 
espécies em relação à segurança hidráulica no espaço multivariado, ocorreu ao longo do 
primeiro eixo enquanto para a eficiência no uso da água o deslocamento ocorreu ao 
longo do segundo eixo (Figura 1). 
 
 
Tabela 3. Auto-valores de cada atributo utilizado nas análises de componentes 
principais em M. fistulifera ao longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. 
Estão apresentados os dois primeiros eixos e em negrito os atributos com maior poder 
explicativo em cada eixo. [Razão de área foliar (RAF); Área foliar específica (AFE); 
Área foliar por área de xilema (AF:AX); Densidade do lenho caulinar (DLC); 
Condutância estomática (gs); Eficiência do uso de água (EUA)]. 
 
Atributos PC 1 PC 2 
RAF 1,419 0,110 
AFE 1,200 0,503 
AF:AX 1,192 0,219 
DLC -0,598 0,388 
gs -0,314 1,060 








Figura 1. Ordenação de análise de componente principal, para matrizes de M.  
fistulifera ao longo de um gradiente de altitude, baseada em 6 características. Razão de 
área foliar (RAF); Área foliar específica (AFE); Área foliar por área de xilema 
(AF:AX); Densidade do lenho caulinar (DLC); Condutância estomática (gs); Eficiência 
do uso de água (EUA). Os códigos numéricos correspondem às 29 matrizes avaliadas. 
 
 
Através do método de ligação completa observamos a formação de 3 grupos 
(Figura 2) de acordo com as estratégias sobrevivência adotadas pelos indivíduos de 
acordo com a disponibilidade de recursos.  
O primeiro grupo (matrizes 27 e 28), são indivíduos de altitude e que apresentam 
baixa segurança hídrica, mas, são eficientes no uso da água. Eles também possuem alta 
RAF e AFE, assim, a alocação de recursos em área foliar visa maximizar a absorção da 
energia luminosa e não suprir a baixa demanda no transporte de água, o que leva a 
maiores valores de AX:AF (Schoonmaker et al., 2010).  
O segundo grupo (matrizes 1, 2, 4, 5, 6, 8, 9, 16, 18, 20, 22, 23) é formado por 
plantas que são mais expostas, e possuem segurança e eficiência hidráulica. Em sua 
maioria são indivíduos de menores altitudes, o que já era esperado pois, o aumento de 
temperatura estimula a xylogenesis, e isto provoca uma maior eficiência hidráulica de 
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todo o sistema de transportes e maiores taxas de crescimento longitudinal (Gorsuch & 
Oberbauer, 2002; Danby & Hik, 2007). Além disso, a tendência de menores AFE, 
reflete maior investimento na folha em termos de carbono, indicam o investimento em 
folhas com maior durabilidade levando a maior eficiência no uso da água e nutriente 
(Brujinzeel & Veneklaas, 1998). 
Já o terceiro grupo (matrizes 3, 7, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 17, 19, 24, 25, 26, 29), 
são indivíduos onde há um aumento de gs com o intuído de aumentar a A, mas, também 
leva ao aumento de transpiração e isso por sua vez, se reflete na diminuição da EUA. 
São indivíduos também possuem uma menor segurança hídrica, o que pode aumentar as 




Figura 2. Agrupamento ligação completa realizado com os indivíduos de Mabea 
fistulifera localizados ao longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. 
segundo o teste de Pilar, houve a formação de 3 grupos, com linha de corte a 5,2 
(distância euclidiana) para significância de P<10%. Os códigos numéricos 




















Relação entre as variáveis 
 
A existência de associação positiva entre RAF e AFE com AF:AX (Tabela 4) 
indicam, que a alocação de recursos em área foliar para maximizar a absorção da 
energia luminosa tende a ser maior que a alocação em tecidos vasculares para suprir 
uma baixa demanda de transporte de água (Barigah, et al., 2006; Schoonmaker, et al., 
2010). Estas alterações têm por objetivo aumentar a captação da luz incidente 
(Grotkopp & Rejmánek, 2007), aumentando a eficiência fotossintética da planta. 
Entretanto, não há correlação entre A e AFE, o que pode ser explicado devido à 
plasticidade fenotípica da A por unidade de AF (Poorter, et al. 1990).  
 
 
Tabela 4. Correlação entre as características morfológicas e fisiológicas de M. 
fistulifera. Foram calculados entre as variáveis avaliadas e os dois eixos PCA. 
Coeficientes de correlação de Pearson significâncias P <0,05 (Negrito). [Razão de área 
foliar (RAF); Área foliar específica (AFE); Área foliar por área de xilema (AF:AX); 
Densidade do lenho caulinar (DLC); Assimilação liquida de carbono (A); Condutância 
estomática (gs); Transpiração (E); Eficiência do uso de água (EUA); PC1: Componente 
principal 1; PC2: Componente Principal 2]. 
 
 
RAF AFE AF:AX DLC A gs E EUA 
AFE 0,82 
       
AF:AX 0,73 0,52 
      
DLC -0,34 -0,12 -0,18 
     
A -0,05 -0,05 0,12 0,15 
    
gs -0,14 -0,07 0,00 0,10 0,92 
   
E -0,14 0,02 -0,02 0,19 0,88 0,93 
  
EUA 0,23 -0,07 0,18 -0,13 -0,06 -0,31 -0,50 
 
PC1 0,97 0,82 0,81 -0,41 -0,11 -0,21 -0,21 0,28 
PC2 0,08 0,34 0,15 0,26 0,57 0,72 0,83 -0,76 
 
 
A relação positiva entre A, gs e E, ocorre por serem os processos envolvidos nas 
trocas gasosas. Quando ocorre o fechamento estomático afim de diminuir o processo de 
transpiração, consequentemente ocorre a diminuição das trocas gasosas, que levará a 
diminuição da incorporação de carbono (Costa & Marenco, 2007; Wang et al., 2007).  
A diminuição do processo transpiratório acarreta no aumento da eficiência no 
uso da agua (EUA) por isso a relação negativa entre elas (Tabela 4). Assim, mesmo que 
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não significativa, deve-se considerar também a relação entre EUA e gs, pois, a 
diminuição de gs, é um dos mecanismos de defesa para evitar a perda de água pelo 
processo transpiratório (Nascimento et al., 2011).  
 
Influência da altitude sobre as variáveis 
 
A altitude pode influenciar a planta por diversos fatores, como nebulosidade, 
umidade, pressão de oxigênio, temperatura, entre outro. Entretanto, em altitudes 
elevadas, o principal fator limitante, pode ter sido a disponibilidade de nutrientes no 
solo. Onde, o aumento da altitude apresentou um decréscimo principalmente na 
concentração de fósfoto (Figura 3).  
 
 
Figura 3. Relação da concentração de fósforo (P) e Soma de bases (SB) em um 









O aumento de AFE e RAF com o aumento da altitude, deve-se principalmente a 
baixa disponibilidade de nutrientes (Figura 4). Pois, o aumento da área foliar irá 
potencializar as taxas transpiratórias que consequentemente, beneficiará a absorção de 
nutrientes (Wang et al., 2007). Entretanto, a presença de neblina em maiores altitudes 
(Rosado et al., 2010) pode desempenhar um importante papel no balanço hídrico uma 
vez que atua como fonte de água para as plantas (conhecida como “precipitação oculta”) 
(Burgess & Dawson 2004). Assim, a água torna-se o fator menos limitante.  
Assim, durante os períodos de neblinas, a radiação será um fator extremamente 
limitante, então, maiores AFE e RAF irão maximizar a capitação da luz, como forma de 
aumentar o saldo de carbono para suprir a necessidade vegetativa e reprodutiva 
Contudo, devido a maior exposição as variações atmosféricas como: menor 
pressão parcial do CO2 atmosférico, menor velocidade do vento e maior radiação (em 
períodos sem neblina) que também favorecem aumentos na demanda evaporativa e 
aumenta a perda de água em maiores altitudes (Leuschner, 2000; Korner, 2007; Rosado 
et al., 2010), o aumento da DLC (Figura 5) seria um ajuste afim de diminuir os vasos 
xilemáticos e garantir uma maior sustentação e segurança as condições expostas. Pois 
restrições hidráulicas também levariam a reduções na fotossíntese (Santiago et al., 
2004). Isso indica que devido a vários fatores limitantes coexistindo em altas altitudes 
principalmente a baixa disponibilidade de nutrientes, disponibilidade de radiação 
limitada em períodos de neblina e alta demanda evaporativa, a planta buscar formas de 
minimizar seus efeitos e ao mesmo tempo suprir suas necessidades para garantia o 
funcionamento do processo fotossintético e assim a sobrevivência.  
Já em menores altitudes, os menores valores de AFE podem representar 
tentativas de diminuir as taxas de transpiração (Villagra & Cavagnaro, 2006), afim de 
garantir uma menor perda de água, pois, geralmente estão submetidos a maiores 
temperaturas. Neste sentido, a redução efetiva da superfície de contato planta-atmosfera 
pela folha, representa uma característica altamente vantajosa para ambientes em que os 






Figura 4. Relação entre Razão de área foliar (RAF), Área foliar específica (AFE), 
Densidade do lenho caulinar (DLC), Condutância estomática (gs) e  Eficiência do uso de 
água (EUA) com fósforo e Soma de bases de matrizes de M. Fistulifera localizadas ao 
longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. r: Correlação de Pearson; P= 





Figura 5. Relação entre Razão de área foliar (RAF), Área foliar específica (AFE), 
Densidade do lenho caulinar (DLC), Condutância estomática (gs) e  Eficiência do uso de 
água (EUA) com altitude, Índice de exposição da copa e densidade do caule de matrizes 
de M. Fistulifera localizadas ao longo de um gradiente de altitude na Floresta Atlântica. 






As estratégias fisiológicas utilizadas pelos indivíduos ao longo do gradiente vão 
depender das condições que são mais limitantes para o seu desenvolvimento. Seja ele, 
carbono, nutrientes no solo ou água. 
O aumento da razão de área foliar e área foliar específica levam a maximização 
na capitação de luz, o que é vantajoso visto que a presença de neblina nessas regiões 
com ganho de altitude pode levar a limitação de radiação. Assim também, aumento da 
razão de área foliar e área foliar específica, intensifica o processo transpiratório que 
mantem o continum solo-atmosfera e aumenta a absorção de nutrientes, pois, a 
concentração de nutrientes tendem a diminuir com o aumento da altitude. 
Plantas em maiores altitudes estão mais expostas a fatores ambientais, que 
intensificam ainda mais o processo transpiratório que por sua vez já é estimulado pela 
maior área foliar, assim, o aumento da densidade do lenho caulinar é uma estratégia 
para diminuir a eficiência hidráulica e assim, diminui a perda de água.  
De modo geral, as respostas fotossintéticas não apresentam diferenças ao longo 
do gradiente demonstrando que as estratégias utilizadas para condições limitantes 
(luminosidade, baixa disponibilidade hídrica e nutricional) são capazes de garantir um 
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O aumento da altitude não apresentou associação com as características 
biométricas de frutos e sementes. Enquanto que o desempenho germinativo (germinação 
e vigor) esteve estreitamente relacionado a proporção da biomassa seca do fruto 
particionada para as sementes e apresentou uma relação positiva com a variação da 
altitude.   
Com o aumento da altitude esperava-se que os processos fisiológicos sofressem 
danos devido as variações ambientais. Entretanto, a espécie apresentou vários ajustes 
morfológicos afim de minimizar o estresse e maximizar os recursos disponíveis para 
garantir que os processos vitais (como o processo fotossintético) não fosse diretamente 
afetado. 
  Regiões localizadas em maiores altitudes foram associadas com a diminuição da 
disponibilidade de nutrientes no solo e, matrizes que se estabeleciam nessas regiões, 
apresentaram maiores valores de área foliar específica e razão de área foliar, sendo esta, 
uma estratégia que aumenta o processo transpiratório e maximiza a absorção de 
nutrientes já que a concentração de nutrientes tende a diminuir à medida que se eleva a 
altitude.  
Ao avaliar respostas individuais frente às variações de disponibilidade de 
recursos podemos afirmar que matrizes de M. fistulifera apresenta plasticidade 
fenotípica em características morfofisiológicas em resposta à variação de altitude, 
associada com alterações na disponibilidade de água e nutrientes.   
